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Abstract: State of the knowledge on the phylactolaematous embryology (Bryozoa). Comprehensive

display of the present knowledge on embryology and larval development of the phylactolaematous bry-

ozoans, including sites of gametogenesis, fecundation, nidation, segmentation, and organogenesis of the

"vagile juvenile" (incorrectly assigned to a larva). New interpretations are given of the nidation me-

chanism in a "brooding didermic chamber" (better expression than the classical term "ooecium", which

has to keep a different functional significance) and for the mesodermal histogenesis.
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A la memoire de Paul Brien (1894-1975),

homme de courtoisie, de science et de culture,
en souvenir de nos rencontres et de nos echanges

Introduction

L'embryologie, l'organogenese larvaire et
la morphogenese post-larvaire des Bryozoai-
res de la classe Phylactolaematoda ALLMAN
1856, pourtant decrites et patiemment illus-
trees par un certain nombre d'auteurs, res-
tent cependant tres imparfaitement connues.
En effet, deux points essentiels de la repro-
duction sexuee de ces organismes n'ont ja-
mais ete elucides quoiqu'ayant fait l'objet de
speculations, la penetration de l'oeuf feconde
ä l'inririeur de l'ooecie (poche incubatrice
differenciee ä Pinterieur de l'autozoecie-me-
re) et l'origine embryologique du mesoder-
me. Le but de ce travail est dans un premier
temps de rappeler brievement l'etat des con-
naissances sur ces phases essentielles du de-
veloppement des Bryozoaires Phylactolae-
mates, puis de proposer, ä la lumiere de nos
connaissances personnelles sur les develop-
pements embryonnaire et larvaire des Bryo-
zoaires des classes des Eurystomatoda MAR-
CUS 1938 et Stenolaematoda BORG 1926, de

nouvelles hypotheses quant ä la genese du
feuillet mesodermique et la realisation de la
nidation chez les Phylactolaemates.

II faut remarquer que la plupart des con-

naissances sur ce sujet sont anciennes et

n'ont jamais et£ reactualisees ; elles repo-

sent sur des observations faites pour la plu-

part ä la fin du XIXe et au debut du XXe sie-

cles, completees par les travaux de MARCUS

(1934) et de BRIEN dans les annees 1950-

1960, qui n'ont guere modifie fondamentale-

ment les interpretations anterieures ; toutes

ces etudes ont ete fondees sur l'histologie tra-

ditionnelle. L'embryologie et les larves de

Phylactolaemates n'ont jamais fait l'objet

d'observations effectuees en microscopie

electronique ä transmission et ce materiel

biologique necessite done une re-etude selon

les approches m^thodologiques modernes.

Connaissances actuelles

Les particularites de la reproduction se-

xuee des Phylactolaemates ont ete souli-

gnees par KOROTNEFF (1889), KRAEPELIN

(1892), BRAEM (1897, 1908), MARCUS

(1934), BRIEN (1952, 1953, 1954, I960),

BRIEN & MORDANT (1955-1956). Certains

de ces auteurs ont donne de premieres des-
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criptions de la spermatogenese (ä partir d'un

germarium commun, globuleux, emettant

des vesicules de plus en plus longuement pe-

donculees qui constitueront les tetes des

spermatozoides lorsque ceux-ci se seront in-

dividualises et liberes) et de Povogenese (ä

partir de la somatopleure). Tous ont montre

que Pceuf issu de la fecondation chez les

Phylactolaemates ne conduisait pas, comme

chez les Eurystomes et les Stenolaemates, ä

la differentiation d'une larve subissant ensu-

ite une metamorphose complete et comple-

xe suivie d'une organogenese caracterisee

par la degenerescence d'un certain nombre

de lignees cellulaires typiquement larvaires

et la reutilisation de certaines autres lignees

(directement, ou apres differenciation cyto-

logique suivie de redifferenciation) pour l'e-

dification de l'ancestrula. Si chez la plupart

des Bryozoaires le developpement est indi-

rect, il n'en est pas de meme chez les Phy-

lactolaemates ou le developpement est di-

rect, sans metamorphose, l'organisme desi-

gne incorrectement par les auteurs sous le

nom de « larve » etant en fait une autozo-

ecie libre et fonctionnelle, seulement un

peu differente d'une ancestrula ou d'une

autozoecie normale, qui elles sont sessiles.

Chez les Phylactolaemates, le terme de « lar-

ve » est ä proscrire pour eviter toute confu-

sion avec les veritables « larves » qui ca-

racterisent la reproduction sexuee des Eurys-

tomes et des Stenolaemates ; nous propo-

sons ici d'utiliser pour designer specifique-

ment cet organisme, planctonique et peut-

etre planctotrophe, phase libre du cycle de

reproduction asexuee des Phylactolaemates,

l'expression de «juvenile vagile». Dans la

premiere partie de ce texte, nous presente-

rons une Synthese des connaissances actuel-

les sur l'embryogenese des Phylactolaema-

tes, fondee sur les observations quasiment

toutes concordantes des auteurs precites,

qu'ils ont effectuees sur plusieurs especes, en

soulevant les points demeures obscurs. Dans

la seconde partie, nous proposerons les hy-

potheses qui nous paraissent logiquement

devoir etre envisagees pour combler nos

ignorances.

1) La gametogenese

Les Phylactolaemates presentent trois
types de reproduction :

- un bourgeonnement d'accroissement colo-

nial, par reproduction asexuee ; il s'agit

dans ce cas d'une simple gemmiparite tra-

ditionnelle ;

- un bourgeonnement statoblastique, don-
nant naissance ä deux types de statoblas-
tes de signification fonctionnelle differen-
te, les uns liberes et perpetuant l'espece
dans l'espace (flottoblastes sensu law), les
autres dans le temps en une meme locali-
te (sessoblastes), dont les evolutions res-
pectives obeiront ä des determinismes dif-
ferents, et qui differencieront chacun sous
l'influence de facteurs specifiques favora-
bles le premier polypide. Le statoblaste a
alors la signification fonctionnelle - mais
non l'ontogenie - d'une ancestrula ;

- une reproduction sexuee, impliquant ga-
metogenese, developpement embryonnai-
re avec phenomenes d'apoptose even-
tuels, elaboration, differenciation puis
maturation fonctionnelle d'un « juvenile
vagile » ; celui-ci sera rejete vers l'exteri-
eur par un phenomene de viviparite et de
developpement direct, et il se fixera au
Substrat pour bourgeonner, via des autozo-
ecies-filles, une nouvelle colonie. C'est ce
type de reproduction qui nous interessera
dans ce travail.

La gametogenese debute, tres precoce-
ment, ä l'interieur meme de la premiere zoe-
cie fondatrice d'un jeune zoarium, le stato-
blaste, apres dehiscence et genese de son
polypide ; l'apparition des gametes a lieu
lorsque la colonie ne comporte encore qu'un
seul individu. La formation des statoblastes
sur le funicule sera plus tardive, ne debutant
qu'apres la fin de la reproduction sexuee. A
l'interieur d'une colonie dejä formee, la ga-
metogenese debute au printemps, probable-
ment sous l'influence du franchissement
d'un seuil thermique ; eile ne se produit
qu'une seule fois dans l'annee, alors que la
statoblastogenese se poursuivra durant toute
l'annee ; la reproduction sexuee ne couvre
done qu'une courte periode, de quelques se-
maines (environ 3), dans le cycle biologique
d'une colonie de Phylactolaemates. Lorsque
les cavites generales des zoecies ne sont pas
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individualists, mais communiquent entre

elles, la spermatogenese se produit sur les

cloisons interzoeciales dorso-ventrales in-

completes appendues dans la cavite commu-

ne, au contact de brides mesodermiques d'u-

ne structure rappelant celle du funicule.

Lorsque cette zoecie est devenue fonc-
tionnelle, eile differencie au contact interne
de sa paroi le bourgeon bistratifie de sa pre-
miere zoecie-fille, sous forme d'une hernie
dirigee vers Pinterieur en partant de Pecto-
cyste ; cette hernie est constitute d'un mas-
sif de cellules ectodermiques issu par prolife-
ration de Pepiderme parietal, massif qui est
double vers l'interieur de la zoecie par une
assise unistratifiee de cellules mesodermi-
ques derivant de la somatopleure. C'est ä ce
moment que commencent ä se differencier,
d'une part les spermatogonies ä partir des
cellules mesodermiques localisees dans une
partie bien delimitee du funicule, ä proxi-
mite de l'anse digestive (nous n'aborderons
pas ici la differenciation des spermatogonies
et des spermatides en spermatozoides, ni la
typologie des spermatozoides de Bryozoai-
res), et d'autre part une « grappe ovarique »
contigue au jeune bourgeon polypidien-fils.
Cette grappe est issue de la differenciation
de cellules somatopleurales, et comporte
une cinquantaine d'ovocytes ä plus de 500
selon les especes ; ces ovocytes sont carac-
terises par le large diametre de leurs noyaux
et leur richesse en vitellus. Les gonades ma-
les et femelles coexistent, mais il semble que
la spermatogenese debute avant Povogene-
se. Dans une colonie dejä formee et compor-
tant plusieurs autozoecies, Petat gametique
sera generalise ä l'ensemble des autozoecies
; cette capacite gametogenetique s'attenuera
avec le temps, levant alors Pinhibition (hor-
monale ?) qui empechait la maturation des
statoblastes, et ceux-ci entreprendront alors
leur differenciation. II n'existe pas de lignee
de cellules germinales differenciee et trans-
missible chez les Phylactolaemates.

La fecondation, qui se produit dans la
somatopleure, n'a que tres rarement ete ob-
servee. L'interfecondite semble probable, so-
it ä l'interieur d'une meme autozoecie, soit
entre autozoecies d'un meme zoarium. Si la
colonie est assez volumineuse, il existe un
decalage entre la maturation des zoecies
centrales et de celles de la peripherie, la ga-

metogenese pouvant debuter dans les re-

gions distales du zoarium alors que la capaci-

te gametique a dejä ete perdue dans les re-

gions centrales qui commencent la differen-

ciation de leurs statoblastes. Les larves les

plus ägees sont done celles elaborees par la

partie centrale du zoarium, les plus jeunes

etant emises graduellement en direction

centrifuge. Apres la fecondation, et apres

differenciation de la poche ooeciale (voir ci-

apres), les gametes non utilises se detache-

ront (le pedoncule de la grappe ovarienne se

brisera) et tomberont dans la cavite genera-

le de Pautozoecie ; leurs noyaux devien-

dront pyenocytiques, et les cellules s'histo-

lyseront. Lorsque l'ceuf aura effectue sa ni-

dation dans la poche incubatrice, Pautozoe-

cie, depourvue de polypide fonctionnel et

ayant perdu ses gametes (dejä necroses), de-

viendra une structure d'incubation, done

l'equivalent fonctionnel d'une ovicelle. On

note done un gaspillage considerable, puis-

qu'un seul, ou peut-etre parfois deux, ovocy-

tes, sur un total de parfois plusieurs centai-

nes, seront amenes ä se developper. II arrive

que l'on rencontre dans une meme partie du

zoarium ä la fois des zoecies encore en re-

production sexuee, et d'autres en cours d'or-

ganogenese statoblastique. Toutes les zoecies

d'une meme colonie etant simultanement

en reproduction, meme avec un gradient de

decalage entre les parties externes et inter-

nes du zoarium, ce phenomene implique une

coordination de Pinformation, par voie ner-

veuse ou hormonale, a l'interieur de l'en-

semble de la colonie, et une conjunction

synchrone de facteurs externes et internes.

Dans Punique grappe ovarique elaboree

par une meme autozoecie, il semble que ge-

neralement un seul ovocyte arrive ä matura-

tion et puisse etre feconde ; chez certaines

especes, toutefois, deux ovocytes arrivent ä

maturation, et il n'est pas ä exclure a priori

dans ce cas, bien que cela apparaisse peu

probable, que Pautozoecie puisse alors don-

ner naissance ä deux juveniles vagiles suc-

cessifs. Les ovocytes se developpent et s'ae-

croissent, entoures par une fine assise de cel-

lules somatopleurales (Fig. 1), done d'origi-

ne mesodermique ; elles sont alors faible-

ment basophiles, avec un gros nucleole, oli-

golethiques.
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Fig. 1 : Coupe dans une grappe ovarique ä
travers deux ovocytes (a gauche). Debut du
developpement du sac incubateur par
proliferation cellulaire epidermique vers
l'interieur ; le sac est double par une fine
couche cellulaire somatopleurale (ä droite).
D'apres BRAEM (1897), modifie.

Fig. 2 : Sac incubateur ectodermique,
toujours en continuite avec I'epiderme dont
il est issu, et contenant un ovocyte (ä
gauche). Deux ovocytes dans la grappe
ovarique (ä droite). D'apres BRAEM (1897),
modifie.

2) Nidation et developpement
embryonnaire

Un petit sac incubateur se differencie

par proliferation cellulaire ä partir d'une re-

gion precise de Pectoderme, situee en arrie-

re de l'ovaire, sans doute sous influence hor-

monale ou effet de position ; ä l'origine, il

se presente comme une fronce ectodermique

en forme de vesicule puis de doigt de gant,

saillante vers l'interieur, ouverte au contact

de la cuticule, et qui s'allonge progressive-

ment dans la cavite generale (Fig. 1) ; la

doublure mesodermique somatopleurale de

cette vesicule, qui lui est toujours accolee, se

distend et l'accompagne dans son develop-

pement. Aussi la poche ainsi formee se pre-

sentera-t-elle finalement sous la forme d'un

tube vesiculaire allonge, clos du cote inter-

ne, ouvert du cote externe, en continuite

avec I'epiderme, et recouvert sur sa face ex-

terne par sa doublure pe'ritoneale. On re-

trouve done dans la genese de cette structu-

re, qui deviendra par la suite un organe d'in-

cubation (l'ceuf feconde' y penetrera et c'est
alors que debutera la segmentation), la com-
posante structural classique et fondamenta-
le des Bryozoaires, celle que 1'on observe ä
l'origine de toute differentiation organoge-
netique ä l'interieur de ce taxon : la vesicu-
le didermique ä feuillet interne d'origine ec-
todermique et ä feuillet-doublure externe
d'origine mesodermique.

L'oeuf est contenu dans la somatopleure
parietale, et il est plausible d'admettre que
grace, ä la fois ä des mouvements amiboides
propres et ä des contractions ou des pres-
sions des tissus internes, il finira par gagner
le voisinage du sac incubateur et s'y aeco-
lera. Mais le passage de l'ceuf (encore entou-
re de ses cellules nourricieres) ä l'int^rieur
du sac incubateur n'a jamais ete observe ; le
mecanisme de cette penetration, qui sous-
entend pour lui la traversed du feuillet ec-
todermique afin d'aeceder ä la cavite inter-
ne de la vesicule en doigt de gant, demeure
enigmatique. Nous reviendrons sur ce point
dans la deuxieme partie de ce texte.

Les anciens auteurs ont d&igne ce sac in-

cubateur sous le terme d'« o(o)ecie » ou

d'« ooecium ». Or ce terme est d'un emploi

equivoque, puisqu'il est indifferemment uti-

lise par les bryozoologues sous trois aeeep-

tions differentes ; aussi une clarification

s'impose-t-elle. Pour certains chercheurs, les

mots « ovicelle » et « ooecie » sont syno-

nymes (ANNOSCIA 1968) ; ä notre avis, pour

eviter toute ambiguite, il conviendrait de li-

miter l'emploi du vocable « ovicelle » et de

lui reserver Pexclusivite des coenozoecies

calcifiees ä fonetion ineubatrice et placenta-

tion interne des Neocheilostomes et des

Scrupariines (cbez les Aetea oü il n'existe pas

d'ovicelle vraie, on designe sous le nom

d'ovisac une structure ineubatrice externe

faiblement (ou non) calcifiee (COOK 1977)).

Pour les specialistes des Cyclostomes, l'ooe-

cie est une coenozoecie complexe oü s'effec-

tuent non seulement la maturation de l'ceuf

et l'organogenese larvaire, mais aussi le phe-

nomene de scissiparite qui conduit par poly-

embryonnie ä l'elaboration d'embryons et de

larves de 2e et 3e generations par partition

des embryons initiaux ; ä notre avis, c'est ä

ces zoecies au role fonctionnel particulier

qu'il faudrait limiter l'appellation d' « ooe-

cie ». Dans le cas des Phylactolaemates, la
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structure incubatrice didermique n'est pas

une zoecie specialised, mais un organe tem-

poraire diffeencie dans une region tres loca-

lisee de Pautozoecie ; aussi est-il impropre de

le designer sous le terme d'ooecie, et il con-

viendrait plutot de l'appeler « sac incuba-

teur interne » . Le terme de « poche incu-

batrice » a quant ä lui ete employe par MA-

TRICON (1963) pour designer la cavite d'in-

cubation embryonnaire issue de la transfor-

mation du vestibule des Alcyonidium.

Lorsque l'oeuf feconde est entre ä Pinte-
rieur du sac incubateur (Fig. 2), l'orifice de
celui-ci se referme (il est impossible de sa-
voir si c'est ä travers lui que s'est effectuee la
penetration), ce sac devenant alors une lon-
gue vesicule completement close ; simulta-
nement, l'epiderme se reconstitue dans sa
continuite au niveau ou avait debute le
bourgeonnement du sac ; aussi la compo-
sante ectodermique de la vesicule et l'epi-
derme parietal constituent-ils desormais
deux assises ectodermiques distinctes juxta-
posees. On ignore quand et comment dispa-
raissent les cellules nourricieres. L'ancienne
vesicule en doigt de gant est done devenue
une longue vesicule ovoide didermique, ä
feuillet interne d'origine ectodermique et ä
feuillet externe procedant de la somatopleu-
re mesodermique. L'ceuf qu'elle renferme
entrera alors en segmentation, donnant
naissance ä une masse cellulaire ovoi'de,
pleine, correspondant ä une stereoblastula.
Au fur et ä mesure des divisions cellulaires,
une cavite interne de dimensions variables
selon les especes et aux contours d'abord
mal delimites, puis plus reguliere, s'y creuse
(coeloblastula, avec entre 20 et 36 cellules)
(Fig. 3). Au pole de l'embryon le plus pro-
che de la paroi, interprete comme constitu-
ant le pole vegetatif, se produit vers le stade
ä 72 cellules une sorte d'extragastrulation,
affectant apparemment 4 cellules (comme
chez les Eurystomes), dont la propre division
donne naissance ä de gros macromeres, ce
qui conduit ä donner ä cette region l'aspect
d'un capuchon (Fig. 4) ; le pole oppose, ce-
lui qui est appendu dans la cavite generale,
et qui reste unistratifie, constituera des lors
le pole animal de l'embryon.

La proliferation cellulaire, apparemment

desordonnee, qui se produit alors au niveau

du capuchon, constitue une etape essentiel-

Fig. 3 : Sac incubateur evolue en grande vesicule
ectodemique close, fermee ä chacune de ses extremites,

et renfermant une coeloblastula ä son
extremite interne. La doublure soma-

topleurale s'est alors fortement
epaissie. A cote : la coeloblastula

en vue externe. D'apres BRAEM
(1897), modifie.

le dans le developpement de Pembryon, pu-

isque c'est alors que se difrerencient les pre-

mieres cellules mesodermiques selon un me-

canisme encore tres mal connu et inexpli-

que. Les gros macromeres entrent rapide-

ment en degenerescence et leur disparition

contribue largement ä aecrottre les dimen-

sions de la cavite qui avait pris naissance

lors de la transformation de la stereoblastula

en coeloblastula ; cette cavite cesse alors

d'etre un veritable blastocoele sensu stricto.

L'hypothese qui a prevalu impliquait une de-

lamination de l'epiderme au niveau du pole

vegetatif, conduisant ä la production vers

Pinterieur de deux petits massifs diametrale-

ment opposes, et qui constitueraient le pri-

mordium du mesoderme ; parallelement, le

capuchon lui-meme degenererait complete-

ment. Notre experience du developpement

des Bryozoaires nous conduit ä accueillir

cette theorie d'une origine ectomesodermi-

que du mesoderme avec suspicion, et ä pro-

poser (voir plus loin) une autre hypothese :

celle d'une origine endomesodermique. II

serait plus logique que les cellules mesoder-

miques precedent de certains au moins (si-

non d'un seul) des macromeres du pole ve-

getatif, et done d'une partie du capuchon

qui alors ne degenererait que partiellement;

une teile hypothese est plus en conformite

Fig. 4 : Debut de l'extragastrulation au
niveau du capuchon ectodermique forme
au pole vegetatif de l'embryon.
Differenciation des cellules endomeso-
dermiques et apparition des premieres
cellules mesodermiques, liberees dans le
blastocoele. D'apres BRAEM (1897), modifie.
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Fig. 5 : Proliferation du mesoderme
embryonnaire, devenant la somatopleure de
l'embryon, en direction du pole animal,
constituant ainsi l'ebauche de la doublure
interne mesodermique de l'epiderme
embryonnaire. D'apres BRAEM (1897), modifie.

avec l'embryogenese des Bryozoaires Eurys-

tomes (D'HONDT 1983). Les cellules libres

observees par differents auteurs ä l'intirieur

du blastocoele, et que les embryologistes al-

lemands one designe sous le nom de « Bin-

nenzellen», pourraient representer ä nocre

avis les premiers mesoblastes formes ä partir

du capuchon et non encore organises ä ce

scade en somatopleure. En definitive, au po-

le vegetatif, seuls degeneYeraient dans ce cas

les macromeres ä vocation endodermique,

tandis que subsisteraient, et se multiplierai-

ent les cellules mesodermiques proce'dant de

la division d'un ou de plusieurs de ces

macromeres.

Le mesoblaste, reconnaissable au stade

d'environ 180 cellules, s'organise tout d'a-

bord dans la region vegetative de l'embryon

et c'est alors que debute la coelomogenese.

II y constitue en premier lieu une assise mal

definie, oü les mitoses sont nombreuses, et

qui double initialement et tres rapidement

la face interne de l'epithelium du pole vege-

tatif. Cette assise mesodermique prolifere et

gagne ensuite vers le bas (Fig. 5), et finira

par se refermer en une vesicule m&odermi-

que entierement close, concentrique ä l'epi-

derme embryonnaire qui l'encercle mais en

laissant encore temporairement en dehors

d'elle une partie de l'ancien blastocoele (qui

disparattra quand le coelome aura atteint ses

dimensions definitives) (Fig. 6). Cette vesi-

cule mesodermique s'accole ä l'epiderme

embryonnaire, et l'organisme ainsi forme

Fig. 6 : Coelomogenese apres fermeture de la
paroi coelomique de 1'embryon, constituant
des lors une somatopleure continue.
L'embryon devient alors didermique ou
bistratifie, constitue vers l'exterieur d'un
epithelium epidermique, et vers l'interieur
d'une assise-doublure interne de cellules
mesodermiques encore en voie d'allongement
gräce ä l'intervention de cellules
mesodermiques amiboTdes liberees. A ce
moment, l'embryon est fixe ä la paroi
epidermique du sac incubateur par un
epaississement ectodermique annulaire.
D'apres BRAEM (1897), modifie.

presentera alors la structure didermique fon-
damentale du Bryozoaire traditionnel, avec
feuillet epidermique vers l'exterieur et dou-
blure par un feuillet mesodermique du cöte
interne. La cavite ainsi delimitee est un ve-
ritable coelome ; l'assise mesodermique est
devenue une somatopleure. Lorsque le poly-
pide originel aura ete bourgeonne, il etirera
au cours de sa croissance la portion de la so-
matopleure qui le tapisse exterieurement ;
celle-ci, lorsque le polypide aura differencie
les differents segments de son tube digestif,
deviendra une splanchnopleure.

Parallelement, des cellules epidermiques

ceinturant la region äquatoriale de l'embry-

on se divisent activement; l'epaississement

annulaire qui en resulte entre au contact de

la composante ectodermique (done interne)

du sac d'incubation ; ce phenomene a ete

interprets comme l'equivalent d'une placen-

tation temporaire. On observe alors un gra-

dient de basophilie decroissante de la por-

tion interne de l'embryon vers sa portion pa-

rietale, et un gradient antagoniste d'aeide ri-

bonucleique. Les regions de l'embryon situ-

ees respectivement au-dessus et au-dessous

de cet epaississement annulaire evolueront

differemment ; on peut supposer que des

phenomenes d'induction se produisent ä ce

moment et conditionnent les organogeneses

respectives des deux moities de l'embryon.

La region animale, en dessus de la ceinture

placentaire, donnera le lobe-flotteur (voir

ci-apres), la region vegetative la future zone

polypidienne ; c'est done du cöte du pole

vegetatif de l'embryon que se creusera l'ori-

fice buccal du juvenile vagile ; il s'agit done

du percement d'un orifice secondaire, et un

tel caractere est typiquement deuterosto-

mien. II semble enfin que certaines cellules

du placenta puissent se detacher et circuler

autour de l'embryon ; jouent-elles le role de

macrophages ?

Cet embryon, soit restera indivis (Fre-

dericella), soit au contraire acquerra par par-

tition longitudinale une forme bilobee (Plu-

maieUa) ; les deux lobes ainsi formes s'indi-

vidualiseront de plus en plus suite ä Pappro-

fondissement de la fissure qui les separe ; ils

sont amenes ä devenir deux jeunes autozoe-

cies fondatrices jumelles ; dans le premier

cas, le juvenile vagile qui sera libere apres

organogenese polypidienne ne comportera
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qu'une unique zoecie fondatrice, et done un

seul polypide initial. Chacune des deux zoe-

cies jumelles renferme son propre polypide ;

elles seront reunies ä leur base par un vaste

lobe commun faisant office de flotteur. Ce

lobe se differencie ä partir de la region ani-

male du juvenile vagile ; il apparatt sous la

forme d'un epaississement annulaire, s'ac-

crott et glisse en direction du pole oppose,

refoulant ce dernier devant lui tout en l'en-

veloppant progressivement puis en le re-

couvrant completement ä l'interieur d'une

sorte de manteau. Pendant ce temps se pour-

suit la differentiation des differents seg-

ments du tractus digestif du (ou des) jeunes

polypides, celle des cellules musculaires, de

la splanchnopleure et des tentacules. L'epi-

thelium de la region polypidienne s'enrichit

en cellules glandulaires ; celui du lobe com-

mun se recouvrira de eils qui interviendront

dans la locomotion du juvenile vagile apres

son emission. Les tentacules et l'anse diges-

tive sont formes alors que la gaine tentacu-

laire est encore close. Pendant ce temps, le

polypide de la zoecie-mere s'est necrose, jus-

qu'ä ce que sa lyse permette la liberation de

la larve ; celle-ci sort par un orifice propre

qui se creuse, dans les tissus de la poche in-

cubatrice, ä l'endroit oü celle-ci s'etait diffe-

renciee ä partir de l'epiderme ; Remission de

la larve est d'autant plus aisee que la com-

posante ectodermique de la vesicule incuba-

trice s'etait dejä alors beaucoup resorbee, et

que la somatopleure environnante s'etait

transformed en vestibule de sortie.

3) Le juvenile vagile

Apres son emission, le juvenile vagile
connaitra une periode de vie libre d'environ
24 h. Le manteau, structure protectrice tem-
poraire du (ou des deux) polypes primordi-
aux, se rebroussera alors en sens inverse de
son mouvement de fermeture decrit ä l'ali-
nea precedent, afin de les decouvrir ä nou-
veau. Le jeune organisme tourne sur lui-me-
me autour d'un axe antero-posterieur, le lo-
phophore vers l'avant ; lorsqu'il existe deux
jeunes polypides (Porganisme a alors la for-
me d'un Y), ils se tournent le dos. Le lobe-
flotteur se degonflera et s'invaginera peu ä
peu, puis entrera en necrose. Le juvenile va-
gile se fixera alors ä un substrat par l'inter-
mediaire des cellules glandulaires de la re-

gion polypidienne. JULLIEN (1885) a observe
que ces evenements ne se deroulaient pas
toujours parfaitement et pouvaient produire
des larves anormales incapables de se meta-
morphoser. Du juvenile vagile ne subsistera
plus, apres sa fixation au substrat, que la re-
gion polypidienne.

Quelques hypotheses

Nous avons vu ci-dessus que deux points
majeurs de la reproduction sexuee des Phy-
lactolaemates demeuraient inconnus, le me-
canisme de la nidation et l'origine embryon-
naire du mesoderme. Nous les discuterons
rapidement ci-apres.

1) La nidation

L'oeuf feconde appartient ä l'origine au
tissu somatopleural, et est situe ä proximite
immediate de la poche ineubatrice qui se
differencie sous la forme d'une hernie, creu-
se en son centre, de l'epiderme parietal. Le
passage de l'oeuf dans la lumiere de cette ex-
croissance implique necessairement sa tra-
versee de la paroi epidermique herniale.
Certaines des illustrations figurant dans la
litterature montrent un rapprochement,
puis un accolement de l'ceuf ä cette paroi.
Deux explications en sont alors envisagea-
bles : 1°) soit Penglobement de l'ceuf par un
repli de la paroi de cette poche ; 2°) soit la
penetration active par diapedese de l'oeuf
(apres qu'il se soit detache de la somato-
pleure et insinue entre celle-ci et l'epithe-
lium parietal) dans la lumiere de la poche
par effraction de la paroi de cette derniere
(suivie d'une refermeture de la « plaie »
correspondante). La premiere explication
nous paratt difficilement concevable, et
nous retiendrons la deuxieme ; en effet, en
cas d'englobement, l'oeuf aurait necessaire-
ment ete emprisonne ä l'interieur d'une ca-
vite delimitee par la paroi de la poche, repli
qui, mecaniquement, n'aurait pu etre que
bistratifie ; or toutes les coupes etudiees ont
montre que cet epithelium demeurait tou-
jours monostratifie.

L'entree de l'oeuf dans la poche incuba-
trice ne peut done mettre en jeu qu'une tra-
versee, par effraction, de la paroi epidermi-
que de celle-ci. Les coupes publiees ne per-
mettent pas de se rendre compte si cette

65

© Biologiezentrum Linz/Austria; download unter www.biologiezentrum.at



hernie epidermique est delimitee ou non du
cote interne par une membrane basale con-
tinue, ou si ses cellules sont incompletement
jointives (cette derniere situation facilite-
rait alors le passage de l'ceuf entre les cellu-
les epidermiques) ; certaines figures mon-
trent en revanche un certain desordre dans
les cellules de Pepithelium hernial apres en-
tree de l'ceuf, ce qui apporterait un argu-
ment en faveur de notre hypothese. Les do-
cuments histologiques publies par les auteurs
sont toutefois par trop incomplets pour con-
firmer notre hypothese, qui necessite le re-
cours ä la microscopie electronique ä trans-

2) L'origine du mesoderme

L'hypothese des anciens auteurs envisage

la differenciation du mesoderme ä partir d'u-

ne multiplication, en deux sites latero-dis-

taux diametralement opposes, de cellules

epidermiques situees lateralement par rap-

port au pole vegetatif de Pembryon, et ceci

apres Pentree en necrose du capuchon de

macromeres endodermiques. Ces deux amas

seraient issus chacun de la delamination de

l'epithelium ectodermique latero-distal. Ces

deux masses grossiraient et fusionneraient,

donnant naissance ä une assise cellulaire

monostratifiee, tapissant de facon continue

tout Pinterieur de la region vegetative du

blastocoele. Cette strate, etroitement appli-

quee contre l'ectoderme, s'allongerait en di-

rection du pole animal, avant de se refermer

pour delimiter la cavite coelomique ; le

feuillet constitue par ces cellules constitue-

rait des lors la somatopleure de Pembryon. II

faut toutefois reconnaitre que Piconographie

publiee par les auteurs manque de precision

et, de ce fait, est loin d'etre significative de

['interpretation proposee ; les deux presu-

mees masses cellulaires d'initiales mesoder-

miques pourraient n'en constituer qu'une

seule ; un seul macromere pourrait etre ca-

pable, par divisions successives, d'etre ä l'ori-

gine du feuillet mesodermique dans sa totali-

te. Par ailleurs, elles peuvent proceder de

macromeres issus du capuchon, lui-meme

forme lors d'une gastrulation aberrante ;

aussi, rien ne permet d'affirmer que le meso-

derme des Phylactolaemates provient effecti-

vement d'une delamination de cellules ä vo-

cation ectodermique. Notre propre hypothe-

se implique en revanche que le mesoderme

des Phylactolaemates pourrait etre, en reali-

te, embryologiquement un endomesoderme.

Par ailleurs, chez les Bryozoaires Eury-
stomes, les donnees actuelles permettent
d'etablir que dans ce taxon le mesoderme est
ontogenetiquement un endomesoderme ; ii
serait a priori difficilement inconcevable,
que dans un taxon aussi homogene que les
Bryozoaires, le mesoderme ait deux origines
embryologiques aussi differentes en function
des classes, ce qui sous-entendrait un poly-
phyletisme et par voie de consequence une
grande distance phylogenetique entre les
Phylactolaemates et les Eurystomes. On est
done en droit de supposer que la mesoder-
mogenese et la coelomogenese se deroulent
de maniere identique dans les differentes
grandes lignees de Bryozoaires et que l'inter-
pretation des anciens auteurs a pu etre par-
tiellement erronee. Ce serait en realite une
gastrulation (un peu aberrante) au pole ve-
getatif qui conduirait ä la segregation de 4
macromeres endomesodermiques primitifs, ä
partir desquels par delamination les initiales
mesodermiques se seraient differenciees
avant que les cellules potentiellement endo-
dermiques ne ddg^nerent (et qui seraient
celles dont la necrose a ete constatee sur les
coupes histologiques). Ce schema est celui
de la formation du mesoderme chez les Eu-
rystomes ; l'image la plus precoce que l'on y
ait obtenu de la presence du mesoderme est
celle d'une minuscule lentille monostrati-
fiee aplatie contre un gros macromere endo-
dermique non encore necrose ; cette lentil-
le, formee en coupe transversale d'une file
monostratifiee de 4 cellules contigues, est
etroitement appliquee contre le macromere
endodermique, mais en discontinuite et se-
pare par un vide des cellules epidermiques
de Pembryon. On peut logiquement conclu-
re de cette observation, malheureusement
unique, que les initiales mesodermiques pro-
viennent de la division d'un ou de plusieurs
macromeres endodermiques. II est plus ra-
tionnel d'accepter l'hypothese de l'origine
endomesodermique du mesoderme des Phy-
lactolaemates, et par voie de consequence
de Pensemble des Bryozoaires, plutot qu'ec-
tomesodermique.

Chez les Eurystomes, il existe une veri-

table metamorphose, la phase larvaire etant
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separee de Petat imaginal par une periode de
remaniement complete de la biologie dans
son ensemble, de la morphologie, de l'ana-
tomie, de l'organisation generate, par la de-
generescence definitive de certaines catego-
ries cellulaires, des dedifferenciations suivies
de «differentiations histologiques et fonc-
tionnelles, et enfin caracterisee par une pos-
sible inversion de polarite (la larve de PEu-
rystome est (du moins, en apparence) pro-
tostomienne, Padulte est indubitablement
deuterostomien). Chez les Phylactolaema-
tes, le polypide differencie, et done son ori-
fice buccal, sont Orientes vers le pole vege-
tatif, ce qui en premiere approximation au-
rait pu etre interprete comme significatif
d'une protostomie. En fait, il n'en est rien ;
en effet, aueun blastopore ne s'etant creuse
chez Pembryon de Phylactolaemate oü la
gastrulation est par ailleurs superficielle, Po-
rifice buccal du polypide issu de Pembryoge-
nese se revele done etre une neoformation,
ce qui est un caractere typiquement deute-
rostomien.

Chez les Eurystomes, les cellules larvai-
res presentent pour l'embryologiste Pavanta-
ge de posseder des caracteres cytologiques
specifiques qui constituent d'excellents mar-
queurs cellulaires ; grace ä ces caracteres cy-
tologiques, il est possible de suivre facile-
ment lors d'une etude ultrastructurale Pevo-
lution et le devenir de ces types cellulaires
au travers des remaniements qui affectent
l'organisme durant la metamorphose et Por-
ganogenese post-larvaire, de Pembryon ä
Pancestrula. 11 est possible qu'il en soit de
meme chez les Phylactolaemates de Pem-
bryon jusqu'au juvenile vagile ; dans ce cas,
la microscopie electronique a transmission
devrait faciliter la comprehension de Porigi-
ne embryologique du mesoderme des Phy-
lactolaemates. II est paradoxal que les pre-
miers stades du developpement de ces orga-
nismes n'aient pas encore fait Pobjet d'etu-
des faisant appel ä cet outil des plus perfor-
mants. Seule la microscopie electronique ä
transmission permettra d'elucider ce proble-
me irresolu de Porigine ontogenetique du
mesoderme des Phylactolaemates. Une au-
tre question reste posee : les Phylactolae-
mates sont-ils des animaux chez lesquels la
reproduction sexuee par l'intermediaire
d'une larve et d'une metamorphose a ete
prealablement perdue au cours de Pevolu-

tion, ou au contraire des animaux neoteni-

ques chez lesqueb aucune veritable larve n'a

jamais existe ? En d'autres termes, les Phy-

lactolaemates sont-ils, pour les Bryojoaires,

Pequivalent des Gymnophiones chez les

Amphibiens ?

Resume

Rappel des connaissances anterieures sur

le developpement embryonnaire des Bryozo-

aires Phylactolaemates et proposition de

nouvelles interpretations.
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